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Удивительное биологическое многообразие 
сложно устроенной спородермы (многослой-
ной оболочки пыльцевых зерен и спор) – объ-
ект изучения палинологии. Однако исследование 
развития этой структуры представляет общий 
интерес для биологов, так как здесь возможно 
проследить «морфогенез в миниатюре» (Heslop-
Harrison, 1972),  уловить закономерности разви-
тия структуры от простого к сложному за корот-
кий период. Кроме того, в ходе развития часто 
выявляются характеристики структур или целые 
слои спородермы, которые не заметны в зрелых 
пыльцевых зернах и спорах, но крайне важны 
для филогенетических и систематических вы-
водов. Онтогенетические исследования споро-
дермы были начаты за рубежом одновременно с 
развитием трансмиссионной электронной микро-
скопии (Dahl et al., 1957; Rowley, 1963; Rowley, 
Flynn, 1968; Heslop-Harrison, 1963, 1968a,b; 
Heslop-Harrison, Dickinson, 1968, 1969), а затем 
были продолжены  многочисленными последова-
телями (см. обзор в Blackmore et al., 2007). В на-
шей стране онтогенетическая палинология была 
инициирована работами Н.Р. Мейер и соавторов 
(Мейер, 1971, 1977; Мейер, Бернард, 1970, 1973; 
Meyer and  Yaroshevskaja, 1976; Мейер-Меликян 
и др., 2003, 2004), а также С.А. Резниковой (1972, 
1975, 1984; Reznikova, Willemse, 1980; Reznikova, 
Dickinson, 1982) и Т. Д. Суровой (1981, 1985). 
Особенно важно, что Н.Р. Мейер-Меликян вос-
питала целую плеяду учеников (по сути, школу), 
которые успешно работают в области палеопали-
нологии (Zavialova, Gomankov, 2009; Zavialova 
et al., 2004, 2010а,b, 2014; Tekleva et al., 2006; 

Zavialova, Stephenson, 2006); Tekleva, Krassilov, 
2009; Zavialova, van Konijnenburg-van Cittert, 
2011, 2012, 2016; Zavialova, Turnau, 2012; Tekleva, 
2015; Tekleva et al., 2015; Tekleva, Haselwander, 
2016; Zavialova, Karasev, 2016), а также в обла-
сти морфологии и ультраструктуры спородермы 
(Tekleva et al., 2007; Volkova et al., 2013;  Yurtseva 
et al., 2014; Denk, Tekleva, 2014; Tekleva, 2016).

Онтогенетическое направление было продол-
жено нами (Габараева, 1986а,б, 1987а,б,в, 1990а,б, 
1991, 1997, 2001; Габараева, Хэмсли, 2010; 
Григорьева, Габараева, 1998, Gabarayeva, 1991, 
1995, 1996, 2000, 2014; Zavada, Gabarayeva, 1991; 
Gabarayeva, Rowley, 1994; Gabarayeva, El-Ghazaly, 
1997; Gabarayeva and Grigorjeva, 2002, 2003, 2004, 
2010, 2011, 2012, 2014, 2016;  Gabarayeva et al., 
1998, 2003, 2009a,b, 2010a,b, 2011a,b, 2013a,b, 
2014; Grigorjeva, Gabarayeva 2015; Gabarayeva 
et al., 2016a,b) и московскими исследователя-
ми (Zolala, Polevova, 2009; Матвеева  и др., 2012; 
Волкова и др., 2012; Volkova et al., 2013; Polevova, 
2015; Volkova et al., 2017). В настоящее время в 
России онтогенезом спородермы занимается толь-
ко наша группа, включая В.В. Григорьеву (СПб, 
БИН РАН) и С.В. Полевову (Москва, МГУ), что 
отчасти объясняется особой трудоемкостью это-
го метода, требующего нахождения и обработки 
материала на многих стадиях развития (без их 
пропуска). Необходима фиксация материала в те-
чение нескольких лет, а иногда десятилетий, как 
это было с видом  Persea americana (Gabarayeva 
et al., 2010a).

В 60–90-е годы XX в. развитию спородермы 
(оболочки пыльцевого зерна) было посвящено 
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много онтогенетических ультраструктурных ис-
следований. Необходимо было проследить за раз-
витием этой оболочки, понять процессы, сопро-
вождающие возникновение ее характерной трех-
мерной структуры  и скульптуры. Установлено, 
что все основные процессы развития спородермы, 
определяющие рисунок эктэкзины, происходят в 
тетрадном периоде развития, в узком периплаз-
матическом пространстве между каллозной (или 
иной)  оболочкой тетрады и плазматической мем-
браной микроспор/спор, где формируется глико-
протеиновый (с добавлением липополисахари-
дов) гликокаликс (Pettitt and Jermy, 1974; Rowley 
and Dahl, 1977; Pettitt, 1979), иначе называемый 
примэкзиновым матриксом (Heslop-Harrison, 
1968b; Dickinson, 1976). Первый термин отража-
ет его химический состав, а второй подчеркивает 
тот факт, что этот слой представляет собой осно-
ву (своего рода строительные леса) для формиро-
вания экзины. Наиболее важную роль для детер-
минации структуры будущей эктэкзины играет 
именно тетрадный период, а в посттетрадном пе-
риоде идет лишь утолщение элементов эктэкзины 
вследствие массового отложения  спорополлени-
на, а также происходит формирование эндэкзины 
(несколько иная – центрифугальная – последова-
тельность заложения слоев экзины и оболочек 
тетрад характерна для спор споровых растений) 
(Gabarayeva and Hemsley, 2006). 

Механизмы формирования экзины

Несмотря на многочисленные исследования, 
знание о механизмах возникновения многообра-
зия архитектоники экзины оставалось скудным. 
Как возникает это многообразие? Часто наблюда-
емая видоспецифичность рисунка экзины пред-
полагает геномную детерминацию паттерна эк-
зины. Проведение работ с мутантами Arabidopsis 
thaliana (например Ariizumi and Toriyama 2011; 
Dobritsa et al., 2011; Quilichini et al., 2015) позво-
лило  установить, что в развитии экзины прини-
мают участие более 100 генов (Blackmore et al., 
2007).  Однако по мере накопления фактов стало 
ясно, что нечто вмешивается в точные и прямые 
указания генома, приводя к появлению сходных 
паттернов у генетически далеких таксонов и рез-
ко различных паттернов у генетически близких 
видов. Впервые мнение о природе этого загадоч-
ного фактора было высказано Heslop-Harrison 
(1972) и Герасимовой-Навашиной (1973): они 
предположили, что это физико-химические про-
цессы самоорганизации. Эти процессы носят не-
линейный (спастический) характер: при весьма 
существенном изменении параметров в таких 

системах может не происходить никаких измене-
ний, а при малейшем изменении (например, кон-
центрации входящих веществ) структура систе-
мы может скачкообразно измениться.

Эта идея была подхвачена и получила раз-
витие (Hemsley et al., 1992; Gabarayeva, 1993; 
Collinson et al., 1993; Hemsley et al., 1994, 1996), 
а позднее была предложена гипотеза формирова-
ния экзины в мицеллярной системе периплазма-
тического пространства спор/микроспор как кол-
лоидного кристалла (Gabarayeva, Hemsley 2006; 
Hemsley, Gabarayeva 2007). Мицеллы (надмоле-
кулярные агрегаты дифильных веществ, у кото-
рых «головная часть» молекулы гидрофильная, а 
«хвост» гидрофобный) образуются путем само-
организации в растворах поверхностно-активных 
веществ при повышении их концентрации. Эта 
идея возникла  из-за сходства основных исход-
ных элементов экзин всех видов растений и 
фаз мицелл (точнее – мезофаз, т.е. псевдофаз). 
Мезофаза – агрегатное состояние вещества, про-
межуточное между жидкостью и твердым телом. 
Все многообразие экзин складывается из разных 
сочетаний всего лишь нескольких «строительных 
элементов»: сферических (гранулы), палочковид-
ных (столбики, изогнутые столбики, длинные из-
витые столбики – «вермишелины»), слоев парал-
лельных (и не очень) друг другу столбиков, гомо-
генных (и не очень) слоев или набора ламелл. Что 
же возникает в мицеллярных системах по мере 
повышения концентрации входящих веществ? Те 
же самые структуры: сначала сферические ми-
целлы (первая мезофаза); они преобразуются в 
цилиндрические (вторая мезофаза); затем появля-
ются либо слои параллельных прямых/изогну-
тых цилиндров-столбиков (гексагональная ме-
зофаза), либо длинные извитые шнуры (стрин-
ги); затем ламинатные мицеллы (пластинчатая 
мезофаза) – бислои, разделенные промежутком 
с поддерживающей жидкостью. Две последние 
мезофазы жидкокристаллические.

Это поразительное «передразнивание» ос-
новных элементов экзин в области мицеллярной 
самоорганизации коллоидов не может быть слу-
чайным. Наши подробные исследования разви-
тия спородермы растений из отдаленных групп 
(около 30 видов) показали, что у всех развитие 
проходит по одному плану, но с вариациями: в на-
чале тетрадного периода, когда зарождается гли-
копротеиновый гликокаликс (основа для развития 
спородермы), появляются сферические единицы 
(сферические мицеллы), они самоорганизуются 
в  палочки-колумеллы (цилиндрические мицел-
лы), а последние – в слои гексагонально упако-
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Рис. 1. Суммарная полусхема, показывающая главные стадии развития экзины у Larix decidua (левая колонка) и со-
ответствующую последовательность мицеллярных мезофаз (правая колонка); а – начало тетрадного периода. Между 
каллозой (Са) и плазмалеммой появляется слой гликокаликса (G) – основы для развития экзины; F – филаменты на 
поверхности тетрады; а′  –  период накопления гликопротеинов в периплазматическом пространстве. Филаменты 
(здесь и на следующих стадиях) соответствуют длинным цилиндрическим мицеллам; b – средняя тетрадная стадия. 
Слой гликокаликса хорошо выражен, на его поверхности – сферические единицы, кое-где организованные в столбцы; 
b′   соответствуют сферическим мицеллам, а кое-где формам, переходным (транзитивным) к цилиндрическим мицел-
лам; с – чуть более поздняя стадия средней тетрады. Новые элементы – зачатки первой ламеллы эндэкзины (стрелка); 
с′  – те же мицеллярные мезофазы в эктэкзине и появление первой ламинатной мицеллы у плазмалеммы; d – конец 
средней тетрадной стадии. Число сферических единиц гликокаликса, выстроенных в столбцы, увеличилось (головки 
стрелок). Удлинились и примордиальные ламеллы эндэкзины; d′  – увеличение транзитивных мицелл в эктэкзине и 
фрагментов ламинатных мицелл в области будущей эндэкзины; е – поздняя тетрадная стадия. Эндэкзина (End) со-
стоит из нескольких ламелл, в эктэкзине, кроме множества сферических элементов-гранул, присутствуют отдельные 
кривые колумеллы (головка стрелки); е′  – cлучайные искривленные колумеллы в эктэкзине соответствуют искрив-
ленным цилиндрическим мицеллам, ламеллы эндэкзины основаны на ламинатных мицеллах; f – распадающаяся 
тетрада. Все элементы экзины выражены ярче, число колумелло-подобных структур в эктэкзине  увеличилось. Белые 
линии в ламеллах эндэкзины хорошо заметны; f′  – основа всех элементов экзины (те же мицеллярные мезофазы, что 
и на предыдущей стадии); g, h,  g′ , h′  – в пост-тетрадном периоде новых структур в экзине не образуется, происхо-
дит лишь массовая аккумуляция спорополленина на уже имеющихся, особенно на наружных сферических единицах 

эктэкзины  (g′ ) и уплотнение всех слоев вследствие роста объема цитоплазмы (h, h′ ) 
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Рис. 2. Суммарная полусхема, показывающая главные стадии развития экзины у Polemonium caeruleum (левая ко-
лонка) и соответствующую последовательность мицеллярных мезофаз (правая колонка); (a–c) – тетрадные стадии 
развития; a –  ранняя тетрадная стадия. В развивающемся гликокаликсе видны сферические единицы (стрелки), 
ближе к поверхности перестраивающиеся в столбцы (головки стрелок), им соответствуют сферические мицеллы 
(а′) и переходная мезофаза в виде колонок сферических мицелл (а′′); b – средняя тетрадная стадия. Столбцы сфе-
рических элементов (головка стрелки справа) самоорганизуются в комплексную цилиндрическую структуру (про-
колумеллу – левая головка стрелки). Инициальный тектум (стрелка). Эти элементы соответствуют транзитивным 
мицеллам (а′′) и цилиндрическим мицеллам (b′); с – поздняя тетрадная стадия. Проколумеллы (стрелка) и тектум 
хорошо различимы благодаря инициальной аккумуляции спорополленина. В основе колумелл – пучок цилиндричес-
ких мицелл (с′); d – стадия распадающейся тетрады. Появление первой ламеллы эндэкзины с центральной белой 
линией (стрелка), возникшей на основе первой ламинатной мицеллы (d′); е – стадия средней свободной микроспоры. 
Эндэкзина состоит из нескольких ламелл, видных благодаря белым линиям. Они возникли на основе ламинатных 
мицелл с их промежутками между бислоями (е′), которые видны в ТЭМ как белые линии. На поверхности тектума 
видны спорополленин-акцепторные частицы (SAPs) – места будущих шипиков; f – стадия поздней свободной микро-
споры. Появление губчатого слоя снаружи эндэкзины (звездочка), возникающего на основе губчатой мицеллярной 
мезофазы (f′); g – почти зрелая экзина, включающая прерывистый тектум, колумеллы и очень толстый подстилающий 
слой (звездочка), прерывающийся в области апертуры. Ламеллы эндэкзины видны благодаря белым линиям. Шипики 
(головки стрелок) возникли на местах SAPs как короткие цилиндрические мицеллы (g′). Вся эктэкзина пронизана 
микроканалами, возникшими в полужидкой (на этой стадии) эктэкзине на основе гидрофильно-гидрофобной бикон-

тинуальной структуры (g′′)  
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ванных палочковидных элементов (в случае колу-
меллятной эктэкзины); затем образуются бислои, 
разделенные промежутком – ламинатные мицел-
лы (ламеллы), характерные для ламеллятной 
эндэкзины, причем промежутки между ними 
видны как хорошо известные «белые линии». 
У разных видов некоторые мезофазы могут вы-
падать или, наоборот, возникать дополнительные 
(нами названы только основные), особенно у 
спор, строение спородермы которых проще, чем 
у пыльцы. После аккумуляции спорополленина 
на мицеллах экзина представляет собой  «застыв-
шую историю» ее образования как мицеллярной 
последовательности, увековеченную химически 
инертным полимером (Габараева, Хэмсли, 2010). 
Разумеется, точный химический состав и концен-
трация всех ингредиентов в периплазматическом 
пространстве при развитии экзины находятся под 
контролем генома, т.е. часть механизмов детер-
минации структуры экзины в ходе ее развития 
составляет прямой геномный контроль, а часть 
опосредована через самоорганизацию, на волю 
которой отпущена значительная доля процессов 
(Габараева, 2014). 

Возможность участия самоорганизации в 
развитии спор и пыльцы обсуждалась в обзо-
ре Wellman (2004). Для выявления роли само-
организации в развитии экзины мы провели ряд 
экспериментов по моделированию структуры 
экзины in vitro в коллоидных растворах веществ 
(аналогичных природным в периплазматическом 
пространстве микроспор), когда влияние генома 
полностью снято (Gabarayeva, Grigorjeva, 2013, 
2016). В ходе этих экспериментов было доказано, 
что «чистая» самоорганизация, освобожденная 
от регулирующего влияния генома, способна соз-
давать паттерны, очень схожие с развивающимся 
гликокаликсом и отдельными слоями экзины. Мы 
получили целый спектр моделей (симулятов), ко-

торые имитируют различные структуры экзины,  
целые ее слои, а также элементы скульптуры.

Наши новые исследования посвящены двум 
видам: Larix decidua (Pinaceae) и Polemonium 
caeruleum (Polemoniaceae). Методики иссле-
дования разработаны ранее (Габараева 2014; 
Gabarayeva, Grigorjeva, 2016). Исследование раз-
вития  экзины голосеменного Larix decidua по-
казало, что все развитие гранулярной эктэкзины 
этого вида идет на основе сферических единиц-
мицелл, тогда как развитие ламеллятной эндэк-
зины – на основе ламинатных мицелл (рис. 1). 
Сферические гранулы эктэкзины явно аранжиро-
ваны в колумелло-подобные, несколько искрив-
ленные структуры, местами переходящие в насто-
ящие кривоватые колумеллы (рис. 1 е, f). Это яв-
ление отражает известное свойство неравновес-
ности мицеллярных систем, в которых возможны 
местные флуктуации – переход основной мезофа-
зы в следующую (в данном случае – сферических 
мицелл в цилиндрические). Проведенные нами 
эксперименты in vitro по получению симулятов 
эктэкзины и эндэкзины Larix decidua на разных 
стадиях развития из самоорганизующихся ми-
целлярных растворов подтвердили участие само-
организации в развитии спородермы.

Исследование развития экзины покрытосе-
менного Polemonium caeruleum показало, что 
последовательность возникающих структур, как 
и в случае голосеменного Larix decidua, соответ-
ствует последовательности самоорганизующихся 
мицеллярных мезофаз, несмотря на значитель-
ную разницу в структуре экзины зрелых микро-
спор (рис. 2). То же явление наблюдалось нами 
в онтогенезе всех ранее исследованных видов. 
Разумеется, каждый вид имеет свои особенности 
развития, однако все они укладываются в преде-
лы вариаций самоорганизующихся мицеллярных 
систем. 
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UNDERLINING MECHANISMS OF EXINE FORMATION AND THEIR 
MEANING FOR STRUCTURE DIVERSITY

N.I. Gabarayeva1, V.V. Grigorjeva2, P.A. Cinman3

The evidence suggests that genome and self-assembly probably share control of exine 
formation. It is known that self-assembly plays a considerable role in living nature. Its input 
as a driving motive in sporoderm development is evident. One of advantages, conferred by 
self-assembly, is a high potential of variability, inherent in non-linear systems. This makes self-
assembly an important instrument of evolution.

Kew words: exine development, control and driving motive, self-assembly.
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